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できている（MacKenzie et al., 2006; Royle and Dorazio, 2008; Ke´ry and Schaub, 2012; Bailey et


















































and Madsen, 2013; Knape and Korner-Nievergelt, 2015）．
データは以下のように取得される（図 2）．調査サイトを合計 I 箇所設定し，合計 T 期間に渡
る各サイトの占有状態の変化に関心があるとする．ここで，各期間 t (t = 1, . . . , T )の内でサイ
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トの占有状態は一定であり，一方で隣り合う期間の間隔は占有状態の変化が生じるのに十分な
時間スケールであるとする．各期間 tの間に，それぞれのサイト i (i = 1, . . . , I)で独立な占有
状態調査が合計 Jit回行われる（つまり，調査は占有状態の変化が生じない短い期間内に反復し
て実施される）．こうして，サイト i (i = 1, . . . , I)，期間 t (t = 1, . . . , T )，調査 j (j = 1, . . . , Jit)
のそれぞれにつき，個体の発見の有無を表す 2値データ y(it)j が観測されることになる．個体の




の期間 tと調査 jはそれぞれ，一次抽出期間（primary sampling period）と二次抽出期間（secondary






ではない（MacKenzie et al., 2006）．
2.2 モデルと推測






の組み合わせによって観測時系列の生成過程を表すものである（Royle and Dorazio, 2008; Ke´ry
and Schaub, 2012; 深谷, 2016）．以下で説明されるように，動的サイト占有モデルの状態変数は
各期間における各サイトの占有状態である．状態空間表現を用いた Royle and Ke´ry（2007）と
は対照的に，MacKenzie et al.（2003）では状態変数を明示せずに動的サイト占有モデルが説明




な拡張を考える上でも有用である（Royle and Dorazio, 2008; Ke´ry and Schaub, 2012; Ke´ry and
Royle, 2016）．
直接的には観測されない状態変数として，サイト i (i = 1, . . . , I)，期間 t (t = 1, . . . , T )
におけるサイトの占有状態を導入し，これを zit と表す．z = 1 は種によるサイトの占有を，
z = 0 は非占有（種の不在）を表す．占有状態の時間変化は，種の局所住み着きと局所絶滅に
よって生じる．非占有サイト iにおいて期間 tから t + 1の間に新たに住み着きが生じる確率
Pr(zi,t+1 = 1|zit = 0)を局所住み着き確率と定義し，γt と表す．また，占有サイトで局所絶滅
が生じる確率 Pr(zi,t+1 = 0|zit = 1) を局所絶滅確率と定義し，これを tと表す．MacKenzie et
al.（2003）は局所絶滅確率をモデルパラメータとしているが，以下では Royle and Ke´ry（2007）





し，これを φt とおいて説明する．期間 tにサイト iが占有されていた場合に，1回の調査あた
り少なくとも 1個体が発見される確率 Pr(y(it)j = 1|zit = 1)を発見確率と定義し，これを pt と
表す．また，t = 1においてサイトが占有されている確率 Pr(zi1 = 1)を初期占有確率として ψ1
とする．これらの要素を用いて，動的サイト占有モデルは以下のように表される（図 3）．
初期分布．サイト i = 1, . . . , I の初期占有状態 zi1 はそれぞれ独立に，初期占有確率 ψ1 をパ
ラメータとしたベルヌーイ分布に従う．
(2.1) zi1 ∼ Bernoulli(ψ1)
システムモデル．期間 t = 2, . . . , T における各サイトの占有状態 zit は，1つ前の期間の占有
状態 zi,t−1 に条件付けられたベルヌーイ分布に従う．
(2.2) zit ∼ Bernoulli(zi,t−1φt−1 + [1− zi,t−1]γt−1)
つまり期間 t > 1におけるサイト iの占有確率は，前の期間にサイトが占有（zi,t−1 = 1）されて
いればサイトの生存確率 φt−1 に等しく，またサイトが占有されていなければ（zi,t−1 = 0）局所
住み着き確率 γt−1に等しい．各サイト，各期間の占有状態は独立にこの条件付き分布に従うと
仮定される．





つまり，サイトが占有されていれば（zit = 1）占有が確認される確率は発見確率 ptに等しく，サ




見データ y(it)j は互いに独立と仮定される．なお、ここで仮定するモデルは発見確率が jによら





j ∼ Binomial(Jit, zitpt) としてもよい．
このように表される動的サイト占有モデルには，初期占有確率 ψ1，各期間のサイト「生存確
率」{φt}T−1t=1 ，局所住み着き確率 {γt}T−1t=1 および発見確率 {pt}Tt=1 がパラメータとして含まれて
いる．データからパラメータの値を推定するためのアプローチは 2つある．1つはモデルの尤




布からの効率的なサンプリングが実現できる（Royle and Ke´ry, 2007）．
上記の動的サイト占有モデルでは，生存確率，局所住み着き確率，発見確率の季節変化が仮
定されているが，季節変化の他にも，これらのパラメータの変動は様々な形でモデル化できる
（MacKenzie et al., 2003, 2006; Royle and Ke´ry, 2007）．パラメータの変動性は共変量を用いて
モデル化されることが多い．つまり，パラメータを測定された共変量の関数として表現し，両
者の関連を推定する．例えばサイト i，期間 tに測定された共変量 xitによってサイトと期間に
よる生存確率の変動を説明する場合，ロジットリンク関数を用いて以下のようにモデル化する
ことが多い．






果の導入が考えられる（Royle and Ke´ry, 2007）．
logit(φit) = at + ui(2.5)
ui ∼ Normal(0, σ2φ)(2.6)
at は期間ごとの生存確率の水準を定めるパラメータ，ui は平均 0，分散 σ2φ の正規分布に従う
生存確率のサイトランダム効果である．このようなランダム効果を含む動的サイト占有モデル
の推定には，一般的にベイズ推定のアプローチが取られる（MacKenzie et al., 2006; Royle and
Ke´ry, 2007）．メタ個体群では，局所個体群の占有動態が近傍サイトからの移入（レスキュー効果；
Brown and Kodric-Brown, 1977）の影響を受けると考えられ，パラメータ (φ, γ)には近傍サイト
の占有状態に依存した空間変動性の存在が予想される．このようなパラメータの空間相関のモ













入を考慮した捕獲再捕獲法モデル；Kendall et al., 1997）と類似性がある．また，より一般的に
は，動的サイト占有モデルは隠れマルコフモデル（離散的な状態変数が仮定された状態空間モデ


















い，サイトは占有されていない，の 3状態が調べられるような場合である（Nichols et al., 2007;
Martin et al., 2009）．あるいは，個体群の大きさなどと関連した離散的な指標に関心がある場












（Miller et al., 2013），繁殖状況や個体数指標などによって表される個体群動態の推測（MacKenzie
et al., 2009; Martin et al., 2009; Fiske et al., 2014）のほか，生息地の状況と個体群動態を同時に
考慮した推測（MacKenzie et al., 2011; Miller et al., 2012; Martin et al., 2010）や感染症の動態の
推測（McClintock et al., 2010b; Conn and Cooch, 2009 も参照），複数種からなる群集動態の推
測（Miller et al., 2012; Fukaya and Royle, 2013; Yackulic et al., 2014）など様々である．
動的サイト占有モデルと同様に，多状態動的サイト占有モデルでは基本的にメタ個体群デザ
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インと Pollockのロバストデザインを組み合わせた調査デザインを前提とする．すなわち，サ
イト i (i = 1, . . . , I)，期間 t (t = 1, . . . , T )，調査 j (j = 1, . . . , Jit)のそれぞれに，サイト占有状
態に関する合計でM ≥ 2カテゴリのデータ y(it)j ∈ {1, . . . ,M}が得られているとする．前節と
は異なり，観測されるデータは 2値に限られないことに注意されたい．ある期間 tの間に占有







接的には観測されない状態変数としてサイト i (i = 1, . . . , I)，期間 t (t = 1, . . . , T )におけるサ
イトの占有状態を表す変数を導入し，これを zit と表す．サイト占有状態には合計で N ≥ 2個
のカテゴリの存在を仮定する（zit ∈ {1, . . . , N}）．観測データと同じく，状態も 2値に限られな
いことに注意されたい．占有状態の時間変化は，一般的な推移確率によって表現される．期間
tに状態 kであったサイトが期間 t + 1で状態 lとなる確率を p(t)lk = Pr(zi,t+1 = l|zit = k) とす








































j = m|zit = n)と表す．各期間の観測確率をM 行 N 列の行列としてまとめたも































PtとQtは，各列の要素の和が 1となる確率行列であることに注意されたい．また，t = 1にお
いてサイトの占有状態が nである確率を ψn = Pr(zi1 = n)とし，これをまとめた初期占有確率
ベクトルをΨ1 = (ψ1, . . . , ψN ) とする．これらの要素を用いて，多状態動的サイト占有モデル
は以下のように表現される．
初期分布．以下では，試行回数が 1の多項分布をカテゴリカル分布（categorical distribution）
とよぶ．サイト i = 1, . . . , Iの初期占有状態 zi1はそれぞれ独立に，初期占有確率Ψ1をパラメー
タとしたカテゴリカル分布に従う．
(3.3) zi1 ∼ Categorical(Ψ1)
システムモデル．t = 2, . . . , T における各サイトの占有状態 zit は，1つ前の期間の占有状態
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zi,t−1 に条件付けられたカテゴリカル分布に従う確率変数である．
(3.4) zit ∼ Categorical(Pt−1(zi,t−1))
ここで Pt(n)は推移確率行列 Ptの n列目のベクトル（p
(t)












































































































定量に相当する（Spencer and Susko, 2005）．
この推定量は固定された調査点が毎度正確に調査されている場合には妥当であるが，そうで
















置のわずかなずれが観測結果に大きな影響を及ぼしかねない（Conway-Cranos and Doak, 2011）．
こうした状況では，観測誤差の発生機構が考慮された統計モデルを用いて推移確率を推定す
る必要があるだろう．固着性生物群集動態研究の文脈でこのアイデアを最初に提案し，実用的



















サイト i (i = 1, . . . , I)，期間 t (t = 1, . . . , T )，調査 j (j = 1, . . . , Jit)のそれぞれについて，サ
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イト占有状態に関する合計で N ≥ 2カテゴリのデータ y(it)j ∈ {1, 2, . . . , N}が得られていると
する．先に述べたように，y(it)j はサイトを占有する生態学的状態の 1つであり，それは特定の
種，種のグループ，または「空き地」のどれかである（状態の集合の 1例を挙げると，[種 A, 種 B,













(1− e) + eft1 eft1 . . . eft1





eftN eftN . . . (1− e) + eftN
⎞
⎟⎟⎟⎟⎠
ここで ftnは期間 tにおける状態 nのプロット内相対優占度 (0 ≤ ftn ≤ 1,∑m ftm = 1)である．
つまり zit = nである場合に n以外の状態mが観測される確率は，観測に失敗して，かつmが
観測される確率 eftm に等しく，一方 nが観測される確率は観測が成功する確率 (1− e)と観測
に失敗して nを観測する確率 eftn の和に等しい．
一方で，推移確率行列については時間的に一定であるという仮定が置かれる．したがって，式
（3.1）に対応する各期間の推移確率行列は以下のようになる．
(4.3) Pt = P =
⎛
⎜⎜⎜⎜⎝
p11 p12 . . . p1N















デルの状態空間表現を与え，さらに Fukaya and Royle（2013）に倣い，パラメータに事前分布を
設定して階層ベイズモデルとして表現する．フリーのMCMCソフトウェアである JAGSを用
いてこのモデルを当てはめるためのモデルスクリプトを図 5に示す．
初期分布．サイト i = 1, . . . , I の初期占有状態 zi1 はそれぞれ独立に，初期占有確率Ψ1 をパ
ラメータとしたカテゴリカル分布に従う．
(4.4) zi1 ∼ Categorical(Ψ1)
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図 5．観測誤差を考慮した群集動態モデルの JAGSコード．
システムモデル．t = 2, . . . , T における各サイトの占有状態 zit は，1つ前の期間の占有状態
zi,t−1 に条件付けられたカテゴリカル分布に従う確率変数である．
(4.5) zit ∼ Categorical(P (zi,t−1))
P (n)は推移確率行列 P の n列目のベクトルである．各サイト，各期間の占有状態は独立にこ
の条件付き分布に従うと仮定される．
観測モデル．ft = (ft1, . . . , ftN )を期間 tにおける状態のプロット内相対優占度ベクトル，m(it)j
を，m = 0が観測の成功を，m = 1が観測の失敗を表す補助変数とする．サイト i = 1, . . . , I，





j ，相対優占度 ft の条件付きカテゴリカル分布に従う．
y
(it)
j ∼ Categorical(1′N (zit)) when m(it)j = 0(4.6)
y
(it)
j ∼ Categorical(ft) when m(it)j = 1(4.7)












i=1 I(zit = n)
I




e ∼ Beta(1, 1)(4.10)
P (n) ∼ Dirichlet(1N ), n = 1, . . . , N(4.11)
Ψ1 ∼ Dirichlet(1N )(4.12)
1N は要素が全て 1からなる長さ N のベクトルである．
Fukaya and Royle（2013）では I = 200, T = 10, N = 5という条件のもと，いくつかの eの値に
おける推移確率の推定バイアスがシミュレーションによって評価されている（推定バイアスは，
P の事後分布の spatial medianを点推定値として評価された）．この条件のもとでは，観測誤
差を考慮しない素朴な推定量（4.1）は e > 0の場合にバイアスを生じるが，Conway-Cranos and
Doak（2011）と Fukaya and Royle（2013）の方法ではバイアスが大きく改善され，例えば e ≤ 0.45
といった状況ではバイアスがほとんどないことが示されている．また同じシミュレーションの中
で，少なくとも推移確率行列と観測誤差率が一定という条件のもとでは，Pollockのロバストデ
ザインが成立しない状況（つまり全ての i, tについて反復となる観測がなされておらず，Jit = 1
である）においても観測誤差率 eが推定可能であり，反復調査のデータがなくとも推移確率のバ

























j=1K(‖xj − xi‖)I(zjt = n)∑N
k=1
∑I
j=1K(‖xj − xi‖)I(zjt = k)
このように推定される局所的な群集構造は，観測過程のみならず生態的過程（つまりサイト占有


















系列モデルである隠れマルコフモデル（Zucchini and MacDonald, 2009）と等価であるが，状況
としては，医学統計分野などに見られる複数の被験者を対象に反復測定されたデータ（経時デー






（Zucchini and MacDonald, 2009）はほとんどない．
しかしながら，生態学研究の感覚からすると，動的サイト占有モデルで要求されるデータの
量は必ずしも少なくない．モデルが単純でも，情報が限られた状況では状態変数を仮定するサ












ンに関する主要な問題として調査地の設定（MacKenzie and Royle, 2005; MacKenzie et al., 2006;
Eﬀord and Dawson, 2012），反復調査に関する注意（MacKenzie and Royle, 2005; MacKenzie et al.,
2006; Kendall and White, 2009），必要な調査努力や最適な努力量の配分（MacKenzie and Royle,
2005; MacKenzie et al., 2006; Bailey et al., 2007; Guillera-Arroita et al., 2010; Guillera-Arroita




gov/software/presence.html），MARK（White and Burnham, 1999），E-SURGE（Choquet et al.,
2009），R のパッケージとして unmarked（Fiske and Chandler, 2011）などが公開されている
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Dynamic Site Occupancy Models: Statistical Inference of Site Occupancy
Dynamics Accounting for State Uncertainty
Keiichi Fukaya
The Institute of Statistical Mathematics
In various ecological surveys of site occupancy, observation of occupying state is typ-
ically uncertain because of classification error. Since ignoring such a state uncertainty in
general induces bias in the inference of the occupying state and the ecological processes
of occupancy dynamics, classification errors need to be taken into account properly in the
processes of data collection and analyses. This paper outlines the dynamic site occupancy
model as a statistical model for the inference of site occupancy dynamics that account for
classification error and the multistate dynamic site occupancy model as a generalization
of the dynamic site occupancy model, in terms of motivations, required census design and
model formulation. As an example of the multistate dynamic site occupancy model, which
can potentially be applied to various ecological problems, I also present a statistical model
for community dynamics that accounts for an observation error that can occur in the ob-
servation of sessile organisms and note some merits of using a dynamic site occupancy
modeling framework in the inference of sessile community dynamics.
Key words: Ecology, hidden Markov model, hierarchical model, imperfect detection, Pollock’s robust
design.
